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Морфологическая связь замыкательного аппарата с формой раковины СаизЙйдае (Сазгорода, 
Рштопайа). Байдашников А. А. — Проанализированы параметры лопасти клаузилия (длина и 
ширина), раковины (число оборотов и высота раковины) и ее оборотов (ширина, междушов- 
ный промежуток и расстояние от вершины раковины), а также корреляция между этими пара- 
метрами у 4 видов С!аизИйдае. Лопасть клаузилия, которая играет ведущую роль в управлении 
раковиной, сужается вместе с формой раковины по мере увеличения числа ее оборотов. Суже- 
ние раковины происходит двумя путями — при уменьшении ширины нижних оборотов либо 
при увеличении их междушовного промежутка (в зависимости от числа оборотов раковины). 
По мере возрастания числа оборотов длина лопасти клаузилия убывает относительно высоты 
раковины (не менее 0,10—0,11 высоты раковины) и при этом сильнее зависит от параметров 
оборотов. Рассмотрена также форма раковины, редкая для Саи И9ае и известная у видов дру- 
гих семейств. 
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Тһе Могрвою2са! Ререпіепсе Веѓуееп е Сюозшё Аррагаќиѕ апі е Эвей Ѕһаре оѓ СаизИИдае 
(Саѕігоройа, Рштопаќа). ВаійаѕһпіКоу А. А. — Тһе рагатеѓегѕ оЁ сІаџѕііит рІаќе (еп апа 
ула), зВей (питбег оЁ уһогіѕ, һеіеһі) апа мһогі (уіағһ, пег-зибаге іпќегуаІ, аіѕќапсе гот Вей 
їор) аге ехатіпеа іп 4 ѕресіеѕ оЁ СІаџиѕіїііаае. Тһе соггејайоп бебуееп Фезе рагатетегз 1$ а1з0 апа- 
Іуғеа. Тһе сІаџѕШит рае іѕ 1еад ше іп тоуететі оЁ (ће Вей апа іѕ паггоуеа ѓоре(ћег жіёһ һе звей 
ѕһаре іп Ше ргосеѕѕ оЁ һе іпсгеаѕіпв оЁ жһогі питбег. Тһе ѕће1ї 1$ паггомеа іп мо \ауз: гейӢисіоп 
ОЁ увой жі ог Бу е іпсгеаѕе оѓ ће іпѓег-ѕиѓиге іпіегуа! (аерепаіпе оп һе мпһогі питбег іп (ће 
звей). Тһе Іепеёһ оғ сІаџѕііит рІаѓе 4есгеазез ге!ацуе]у їо Ше һеісһ оё ѕһеП (пої 1е5$ һап {һе уаше 
0.10—0.11 о Ше ѕһеП] һеіеһ) іп е ргосеѕѕ оЁ шсгеазше їһе увой питбег апа геуеа]ѕ а вгожіпе ае- 
репаепсе Нот (ће у\пой рагатеќегѕ. Тһе зВе! огт оЁ СаизИаае апа оіћег Ғатііеѕ іѕ апа[ухеа. 


Кеу могӣ: с1аизШит ріІаѓе, сІоѕіпе аррагаѓџиѕ, рагатеїѓегѕ оѓ жог. 


Введение 


Связь между веретеновидной формой и внутренним армированием последних оборотов неод- 
нократно отмечается для высокой раковины у видов разных семейств наземных моллюсков (Лиха- 
рев, 1962; Шилейко, 1984 и др.), но их раковина не имеет такой однообразной веретеновидной 
формы, как в случае С1аџѕііійае. Кроме того, ни одно семейство не обнаруживает внутреннего ар- 
мирования последнего оборота раковины, подобного замыкательному аппарату СІаџѕіШііаае (Мога- 
ѕіеск, 1982). Раковина немногих видов СіІаџѕі1ііаае, отличающаяся редукцией элементов замыкатель- 
ного аппарата, утрачивает веретеновидную форму (Лихарев, 1962). Поэтому поиск связи между 
замыкательным аппаратом и формой раковины С1аџѕііійае вынуждает еще раз проанализировать 
особенности их строения. 


Материал и методы 


В данной работе проанализированы преимущественно промеры лопасти клаузилия, раковины 
и ее оборотов (рис. 4, 6, 11) у более чем 450 особей (№), собранных автором на территории Украи- 
ны и принадлежащих к видам разных подсемейств СаизИИЧае (Могаяеск, 1979) — Сос/іоаіпа 
оғіһоѕіота (Мепке, 1830) (№ = 96), Аиѓлепіса Јоғрғапа (Коѕѕгпаѕѕ1ег, 1836) (М = 112), С!аияйа аи Ба 
Огарагпача, 1805 (М = 74), Мепіїѕѕа оғасіїісоѕіа (Коззтаззег, 1836) (М = 172). Все промеры обработа- 
ны методом корреляционного и регрессионного анализа с помощью программы $їќаїќіѕќіса. Анализи- 
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руемые виды весьма отличаются по размерам раковин (рис. 12, 13), поэтому зависимость между 
некоторыми параметрами оборотов выражена в относительных величинах (по отношению к высоте 
раковины каждой особи — рис. 14—16, 19, 20). Однако коэффициент корреляции Пирсона, приве- 
денный на рисунках 14, 15, 19, 20, рассчитан на основании абсолютных промеров. При этом схема 
изменения коэффициента корреляции вдоль раковины (ось ординат) использует относительную 
величину расстояния от вершины (ось абсцисс) того оборота, для которого приводится коэффици- 
ент корреляции его параметров с длиной и шириной лопасти клаузилия или числом оборотов рако- 
вины (ось ординат). Данная схема упрощается за счет среднеарифметической величины расстояния 
от вершины (ввод размаха вариабельности средней по каждому обороту вдоль многооборотной ра- 
ковины весьма перегружает рисунки 14, 15, 19, 20). 


Элементы замыкательного аппарата 


Элементы замыкательного аппарата в разных вариантах его строения (М№огаѕіеск, 1982) распо- 
ложены таким образом, чтобы лопасть клаузилия беспрепятственно перемещалась из одного поло- 
жения (из ниши между нижней и субколумеллярной пластинками) в другое (возле палатальных 
складок) и располагалась на уровне ее ниши между нижней и субколумеллярной пластинками. Ло- 
пасть полностью входит в нишу при вытягивании тела из устья и втягивании его обратно, что обу- 
словливает расположение элементов замыкательного аппарата только вдоль части последнего оборо- 
та и с одной стороны от столбика (кроме рукоятки клаузилия). Клаузилий совмещает управление 
раковиной с защитой тела внутри нее от излишнего испарения влаги через устье и другими функ- 
циями. Функциональные нагрузки приходятся не на рукоятку, а на лопасть клаузилия (по крайней 
мере, на ничтожную часть рукоятки возле лопасти). Так, один из нескольких вариантов строения 
замыкательного аппарата, известный для рода СтасШапа и некоторых видов других родов из разных 
подсемейств С!ацзИШаае, отличается тем, что лопасть клаузилия с помощью других элементов более 
плотно закрывает просвет последнего оборота (хотя и не герметично) для защиты от излишнего 
испарения влаги через устье (№огаѕіеск, 1982). Вместе с тем, главная функция лопасти и вспомога- 
тельная у остальных элементов замыкательного аппарата заключаются в фиксации мускулатуры на 
последнем обороте и ее разделении на отдельные ветви для управления раковиной (Суворов, 1991). 
Полифункциональность клаузилия связана с центральным положением его лопасти (в полости по- 
следнего оборота и в структуре замыкательного аппарата), благоприятным для совмещения перво- 
степенных функций (в частности, управления раковиной ) с второстепенными. 


Результаты и обсуждение 


Положение лопасти клаузилия (только вдоль части последнего оборота и с 
одной стороны от столбика), необходимое для ее функционирования, обуслов- 
ливает меньшую ширину лопасти и большую длину (рис. 6, 12, 13), лимитиро- 
ванную стенкой между предпоследним и последним оборотами. Полость для 
лопасти клаузилия образуется междушовным промежутком, постепенно увели- 
чивающимся на раковине до максимального над устьем, и менее широким по- 
следним оборотом (относительно самых широких одного-двух предпоследних 
оборотов), свойственным для раковины веретеновидной формы. Простейшая 
модель данной формы характеризуется зависимостью между шириной оборотов 
и их расстоянием от вершины раковины, а связь между параметрами оборотов и 
лопасти клаузилия — коэффициентом корреляции. Зависимость длины лопасти 
от параметров нижних оборотов отражает также близкая скорость их возраста- 
ния (т. е. пропорциональное их изменение — см. уравнение регрессии) при уве- 
личении числа оборотов раковины (рис. 12, 13, 17). Максимальная корреляция 
между ними в нижней половине раковины (рис. 14, 15) вытекает из параметри- 
ческой связи оборотов (менее увеличивающаяся и, особенно, останавливающая- 
ся в росте ширина оборотов зависит от большего междушовного промежутка — 
рис. 16) и длины лопасти клаузилия, лимитированной междушовным промежут- 
ком над устьем. Наименьшая ширина последнего оборота относительно предпо- 
следнего наблюдается в месте расположения лопасти клаузилия, в связи с чем 
лопасть плотно закрывает просвет последнего оборота и тесно контактирует со 
складками мантии при управлении раковиной. Поэтому признаки веретеновид- 
ной формы в нижней половине раковины СІаџѕіїіаае, связанные с сужением 
последнего оборота относительно предпоследнего, обусловливают размещение и 
функционирование лопасти клаузилия внутри последнего оборота. 
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Рис. 1—11: 1-2 — раковина и клаузилий (увеличен в 2 раза по сравнению с раковиной) М. огасі/ісоѕіа; 
3—4 — раковина одной особи С. опйояота (3 — устьем к наблюдателю; 4 — под углом примерно 135°): 
ШПРО — ширина предпоследнего оборота; ШПО — ширина последнего оборота; 5 — раковина 
А. /Иоетапа; 6 — промеры клаузилия: ДЛ — длина лопасти клаузилия; ШЛ — ширина лопасти; 7 — 
раковина Асгорћаейиѕа јғићѕіоғегі (по І.ооѕјеѕ, 1953); 8 — раковина Оиа4трйсаа Фроисйеп (по Лихарев, 
1962 с изменениями); 9 — раковина Оорйаейиѕа орһійооп (по Мепх еї а|., 1959—1960 с изменениями); 
10 — раковина Рбеи4опета јоћогепѕіѕ (по І ооѕјеѕ, 1953); 11 — раковина С. 4иМа и промеры: ШО — ши- 
рина оборота; РОВ — расстояние оборота от вершины раковины; МП — междушовный промежуток 
оборота; МПнс — междушовный промежуток на последнем обороте от шва возле пупка до шва с пред- 
последним оборотом; ВР — высота раковины. 


Во. 1-11: 1-2 — Фе ѕһеП апа Фе с1алзИ ит (етщагее4 2 Итез аз Іагве аз пе зВе| ѕі7е) оЁ М. эгасИсояа; 3— 
4 — а $Ве1 оЁ зате ѕресітеп оЁ С. опйожюта (3 — ће арегоге ѓасіпе ће обзетуег; 4 — е зВе| пед Бу 
арргохипаеу 135° уегзи$ розШоп): ШПРО — {ће пехі (о 1а уһоп \1ай; ШПО — Фе 1а% увой жа; 
5 — а Пе] оЁ А. №/оетапа; 6 — (ће с1аизИит ітпепііопѕ: ДЛ — а еп оѓ с1аи ит рае; ШЛ — а май 
ОЁ сІаџѕШит рае; 7 — а зПе| оҒ Асгорйаедиза јгићѕіоуегі (абет Гооз]ез, 1953); 8 — а зНе| оғ Оиаатіріісаіа 
аіроіаисһеп (айег 1Кһагеу, 1962; сһапреа); 9 — (һе зВеЙ оЁ Оорйаедиза орћійооп (айег Мепх еї а|., 1959— 
1960; свапзеа); 10 — Ше ѕһе оғ Рѕеидопепіа јоһогепзіѕ (аЌег ооѕјеѕ, 1953); 11 — ѕһе оғ С. дира апа ће 
звей аппепѕіопѕ: ШО — а мһоп жіаћ; РОВ — а діѕќапсе гот їе {ор оЁѕһе!; МП — а іпѓег-ѕиѓиге іпќегуа!; 
МПис — Ше іпѓег-ѕибиге іпіетгуа! Бебмееп һе ѕибиге пеаг штЫіісиѕ апа (ће ѕибиге оѓ пехі їо 1а һоп; ВР — 
а һеіеһ оҒ ѕһеП. 


Гораздо быстрее возрастающая высота раковины по сравнению с шириной 
предпоследнего оборота (самого широкого) отражает сужение формы раковины 
по мере увеличивающегося числа ее оборотов (рис. 12, 13). При этом разное воз- 
растание параметров лопасти клаузилия приводит к тому, что лопасть сужается 
вместе с формой раковины (рис. 1, 2). Вследствие быстрого возрастания высоты 
раковины междушовный промежуток нижних оборотов и зависимая от него дли- 
на лопасти клаузилия уменьшаются относительно высоты раковины, увеличи- 
вающей число оборотов (рис. 18). Поскольку функциональные нагрузки прихо- 


64 А. А. Байдашников 


8 9 10 11 а 9 10 11 12 13 14 
15 Ң тесе 72 
Гу. = 0,653 + 0,796х = 0,914 | $ \ ТУИ 
12}: Б Ре а ЗО е а ть У а 412 
Уә = 2,578 - 0,033х зт - 0,262 | = ое: 
| : я 5? : Сосћоӣіпа огіћоѕіота : 
= : Е | 
б уу = - 2,223 + 1,366х ғ 0,941 : 
= е 
Е у» = 1,584 + 0,145х ог 0,688"! | 6 
1 
с 
4 4 
уз = 2,174 - 0,038х у= - 0,291 Е 
уд = 0,990 - 0,003х 4=- 0,045 | © 
у. = 0,765 + 0,006х = 0.086 | Е 
: : : | 
З П А 3 
/ 4: 
р ня ео | 
«157 5...5 — уз= 1,761 + 0,097х қ = 0,622 
= Е уд = 0,571 + 0,092х в = 0,696 
# уз = 0,470 + 0,049х Е = 0,515 
А 
а 
Я 
К, 
Б 
Е: 
; : з а і і | 
Витетса одгапа, ‚ СосШоата огіћоѕіота 
Я | и а 
8 9 10 11 9 10 11 12 13 14 
ЧИСЛО ОБОРОТОВ ЧИСЛО ОБОРОТОВ 


Рис. 12. Зависимость высоты раковины (ВР), ширины предпоследнего оборота (ШПРО), ширины 
последнего оборота (ШПО), длины лопасти клаузилия (ДЛ) и ее ширины (ШЛ) от числа оборотов 
раковины у К. Д/оегапа и С. отйоѕіота. 


Ее. 12. Тһе дерепдепсе оЁ Ше ѕеуега! зВеЙ рагатеѓегѕ (зВеШ һеіеһ (ВР), май оРа пех їо Іаѕі уһоп 
(ШПРО), ма оѓ а 1а Вой (ШПО), Іепеёћ оГа сІаџѕііит рае (ДЛ), ма оѓ сІаџѕііит рае (ШЛ)) 
оп Фе зВе| вой питбегѕ оЁ А. А/оетапа апа С. оғіћоѕіота. 


дятся на лопасть клаузилия, то от ее длины зависит эффективность управления 
раковиной, увеличивающей число оборотов. Так, длина лопасти замедляет свое 
относительное уменьшение путем ее увеличения вдоль последнего оборота. Это 
увеличение обеспечивает подъем начала рукоятки клаузилия от рубежа последне- 
го и предпоследнего оборотов более малооборотной и широкой раковины до по- 
следней трети и иногда почти половины предпоследнего оборота на более много- 
оборотной и узкой (среди особей не только разных видов, но и одного). 

Вместе с тем длина лопасти увеличивается вдоль последнего оборота лишь 
до тех пор, пока ее начало не приблизится к стенке, разделяющей предпослед- 
ний и последний обороты. Поэтому длина лопасти зависит также от изме- 
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Рис. 13. Зависимость высоты раковины (ВР), ширины предпоследнего оборота (ШПРО), ширины 
последнего оборота (ШПО), длины лопасти клаузилия (ДЛ) и ее ширины (ШЛ) от числа оборотов 
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Рис. 14. Верхний рисунок — зависимость между относительной шириной оборотов (ШО/ВР) и их 
расстоянием от вершины раковины (РОВ/ВР) относительно высоты раковины (ВР). Нижние рисун- 
ки — изменение коэффициента корреляции вдоль раковины между шириной оборотов (ШО) и дли- 
ной лопасти клаузилия (ДЛ), междушовным промежутком (МП) и ДЛ, ШО и шириной лопасти клау- 
зилия (ШЛ), МПи ШЛу А отапа и С. отћоѕіота. 
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Рис. 15. Верхний рисунок — зависимость между относительной шириной оборотов (ШО/ВР) и их 
расстоянием от вершины раковины (РОВ/ВР), относительно высоты раковины (ВР). Нижние рисун- 
ки — изменение коэффициента корреляции вдоль раковины между шириной оборотов (ШО) и дли- 
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нения междушовного промежутка и ширины нижних оборотов при сужении 
формы раковины. Она сужается двумя путями — уменьшением ширины послед- 
них оборотов либо увеличением их междушовного промежутка в зависимости от 
числа оборотов раковины (рис. 12, 13, 17, 19, 20). Поскольку длина лопасти 
клаузилия увеличивается вдоль последнего оборота (благодаря подъему рукоят- 
ки клаузилия), то по мере изменения раковины от более малооборотной до 
многооборотной последний оборот изменяется до менее отличающейся ширины 
в его верхней и нижней части, чтобы лопасть клаузилия могла полностью рас- 
полагаться вдоль своей ниши между нижней и субколумеллярной пластинками. 
Менее отличающаяся ширина последнего оборота в его верхней и нижней части 
образуется при сужении малооборотной раковины К. /оғғапа первым путем и 
более многооборотной вторым путем среди остальных анализируемых видов. 
Вследствие изменения лишь ширины нижних оборотов параметры лопасти 
клаузилия не зависят от числа оборотов раковины К. Д/оетапа (рис. 12). 

Второй путь (остальные из анализируемых видов) отличается от первого не 
только увеличением междушовного промежутка и параметров лопасти клаузилия 
вместе с числом оборотов раковины (рис. 12, 13, 17), но также длиной лопасти, 
медленнее уменыпающейся относительно высоты раковины (рис. 18) и более 
зависимой от параметров оборотов (рис. 14, 15). У малооборотной раковины 
длина лопасти медленнее уменьшается (рис. 18), благодаря быстрее увеличи- 
вающемуся междушовному промежутку вместе с числом оборотов (С. огйо- 
5юта — рис. 17) либо меньшему его увеличению при этом, но в сочетании с 
большим междушовным промежутком за счет меньшей ширины нижних оборо- 
тов, т. е. с большим сужением раковины (С. ди а — рис. 16). Многооборотная 
раковина (М. оғасіісоѕіа) отличается самым медленным уменьшением относи- 
тельной длины лопасти (рис. 18) и ее максимально тесной связью с параметра- 
ми оборотов (рис. 15), обусловленными быстро увеличивающимся междушов- 
ным промежутком как вместе с числом оборотов (рис. 17), так и за счет мень- 
шей ширины нижних оборотов (рис. 16). Следовательно, сужение раковины 
СІаиѕіпаае вслед за увеличивающимся числом ее оборотов отражает возрастаю- 
щую зависимость длины лопасти клаузилия от междушовного промежутка, за- 
медляющую уменьшение длины лопасти относительно высоты раковины по ме- 
ре большего числа оборотов. 

Сужение формы раковины по мере увеличивающегося числа ее оборотов не 
останавливает уменьшение относительной длины лопасти клаузилия. Поэтому 
уменьшение относительной длины лопасти компенсирует особенности верете- 
новидной формы, которые понижают нагрузку на лопасть клаузилия и, следова- 
тельно, необходимость ее чрезмерной длины для управления раковиной. Так, 
самая многооборотная раковина СЛаизИП9ае (17,5—18 об. — рис. 7, 8) отличается 
узкоцилиндрической верхней частью завитка и максимально широким оборотом 
вблизи устья (по крайней мере, ближе к нему, чем в случае более малооборот- 
ной раковины — рис. 1—11). Узкоцилиндрические черты указывают на мини- 
мальную массивность верхней части завитка, а положение максимально широ- 
кого оборота — на приближение к устью центра тяжести, связанного с самой 
широкой частью веретена. 

Смещение центра тяжести по направлению от устья к вершине осложняет 
проблему управления раковиной с веретеновидной формой (Шилейко, 1984). 
Эта проблема решается расположением максимально широкого оборота полно- 
стью или большей его части ниже середины высоты более многооборотной ра- 
ковины (рис. 1—11). Коэффициент корреляции между параметрами оборотов и 
их числом на раковине указывает не только на возрастающее расстояние от 
вершины (т. е. ближе к устью) нижних оборотов (максимально широких), но 
также на их увеличивающуюся ширину в сочетании с уменьшающейся шириной 
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верхних оборотов по мере изменения раковины до более многооборотной (рис. 
19, 20). Раковина хорошо выраженной веретеновидной формы обладает не толь- 
ко узкоконическим завитком, но часто также слегка вогнутым к оси раковины 
контуром, образуемым верхними оборотами. Этот контур, изменяясь до более 
выраженного на самой многооборотной раковине (рис. 1—11), является вспомо- 
гательным для уменьшения нагрузки на лопасть клаузилия. Вогнутый контур 
образуется чуть большим междушовным промежутком последнего эмбриональ- 
ного и первого (реже второго и третьего) постэмбрионального оборотов, чем у 
последующих оборотов, формирующих правильноконические черты. Этот пара- 
метр самых верхних оборотов положительно коррелирует с длиной и шириной 
лопасти клаузилия, если раковина имеет слегка вогнутый контур в верхней час- 
ти завитка (рис. 14, 15). 

Положение самого широкого оборота посередине высоты раковины в соче- 
тании с выпуклой верхней частью завитка (вместо слегка вогнутой) должно со- 
здавать большую нагрузку на лопасть клаузилия, как и необходимость большей 
ее длины (по отношению к высоте раковины), чем в случае обычного завитка 
для раковины СаизИпдае. Такое строение раковины не исключается только при 
небольшом числе ее оборотов, связанном с более длинной лопастью клаузилия 
(по отношению к высоте раковины), чем в случае большого числа оборотов. 
Раковина отмеченного строения изредка наблюдается у некоторых вымерших и 
современных видов С1Іаџѕііаае, например родов Ооѕріғоійеѕ, Рѕеийопепіа, Ооѕріға, 
Оорһаейиѕа и некоторых других (1І.ооѕјеѕ, 1953; М№епх еї а1., 1959—1960). Эти виды 
отличаются самой малооборотной для данного семейства раковиной (5—9 об.) и 
ее формой, редкой для С1ІаџѕіШіаае — от овальноверетеновидной до удлинен- 
но-овальноверетеновидной (рис. 9, 10). 

Промежуточная форма (между обычной для СалзИйаае и удлинен- 
но-овальноверетеновидной) встречается у раковины К. /И/оегапа (рис. 5), но от- 
сутствует у видов с большим числом оборотов (рис. 1—13). Раковина 
С. оғіћоѕіота (рис. 3, 4), несмотря на близкое число оборотов (рис. 12), не имеет 
подобной промежуточной формы. Вид К. Л/оегапа отличается от С. отйо5юта и 
других анализируемых здесь видов отсутствием увеличения междушовного про- 
межутка вместе с числом оборотов (рис. 17) и болышей корреляцией (причем 
положительной) между параметрами оборотов и шириной лопасти клаузилия на 
среднем и частично верхнем участке завитка (рис. 14, 15). Именно эти участки, 
расширяясь при уменьшени числа оборотов (их число и ширина здесь коррели- 
руют отрицательно, рисунок 19), иногда образуют удлиненно-овальноверетено- 
видную форму раковины К. Л/оетапа. Судя по анализируемым видам, форма 
варьирует от овальноверетеновидной до обычной для раковины С]аизИпаае 
(т. е. с более узкоконическим завитком) по мере увеличения не только числа 
оборотов, но также изменения корреляции между параметрами лопасти клаузи- 
лия и оборотов в верхней и средней части завитка (ширина лопасти сильнее 
коррелирует с этими параметрами оборотов по мере более малооборотной и 
широкой раковины, а длина лопасти — по мере более многооборотной и узкой). 

Раковина большинства видов С1аизИи4ае обычной для семейства формы об- 
разована более чем 9—10 оборотами, а немногих видов овальноверетеновидной 
либо удлиненно-овальноверетеновидной формы — менее чем 9—10 оборотами 
(Мепх еѓ а|., 1959—1960; Лихарев, 1962). Очевидно, это их число является поро- 
говым в изменении корреляции между параметрами оборотов и лопасти клаузи- 
лия. Следовательно, форма раковины у большинства видов СІацѕіїпаае, образуе- 
мая узкоконическим завитком и нередко слегка вогнутым контуром в его 
верхней части, не имеет альтернативного выражения, вследствие возрастающей 
зависимости длины лопасти клаузилия от параметров оборотов при изменении 
раковины до более многооборотной. 
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Рис. 16. Зависимость относительной ширины оборотов (ШО/ВР) от их междушовного промежутка 
(МП/ВР ) по отношению к высоте раковины (ВР). 


Е. 16. Тһе геаНоп$рз Бебмееп {ће геІайуе ій оғ мһотіѕ (ШО/ВР) апа (ће гейайуе иег-зиаге іпіегуа! 
(МП/ВР, ВР — а Ве! һеівһ). 


Связь замыкательного аппарата с формой раковины ... 71 


8 9 10 11 9 10 11 12 13 14 
3.0 3.0 
у, =1472+0015х г = 0,152 
у, =1,165+0,018х г ,=0,182 
у, =0,990-0,003х г „=- 0045 
25 | З РУ св тв 2.5 
| + ++ ! ! ГА 
| СосШоаіпа огіћоѕіота _ ~ + 
Вићепіса одгапа 
Ре Е ЕКС е 


о 

д + +. ++ . 

++ НЕ ДЕН + 

аа ЕЕ 
а 


„ДЛ (мм) 27. МПьь (мм) 1 7+ МП с (мы 


СИЕ 950 е о у =1482 + 0113х г | =0690 
: у, = 0,910 + 0100х г „=0,682 | 
= уз = 0,571 + 0092х г „ = 0,696 - 410 
$ : і | | 
ЧИСЛО ОБОРОТОВ е7 ЧИСЛО ОБОРОТОВ 
у; =1,827+0,073х г, =0,362 Е у, = - 0,980+0,308х г, =0,849 + 7 
Г у. =1,143+0,091х г, =0,496 5 у= - 1,024+0,265х г, =0,870 то 
: Е Е Е Е ++ іва! 
4.0 |. Уз 20:928+0,076х г. =0,545 | я 2 Уз=- 1,157+0,256х ГЗ =0,861 ло 
; Я 
ті 
Е 
Е 
; 
Е 
І 
О 
с 
Б 
я Н Н 
Саи а аиыа $ 7 000 { ‚ Мепііѕѕа дгасШсо$а  ‚ 
4] 
11 12 13 11 12 13 14 15 16 


Рис. 17. Зависимость междушовного промежутка предпоследнего (МПгр) и последнего оборотов 
(МПлпс) от числа оборотов раковины, а также длины лопасти клаузилия (ДЛ) от числа оборотов. 
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Сближение осей веретеновидной раковины и вытянутого тела, необходимое 
на вертикальных субстратах (Шилейко, 1984), достигается именно с помощью 
узкоконического завитка (часто со слегка вогнутым контуром в верхней части), 
характерного для хорошо выраженной веретеновидной формы раковины у 
большинства видов С!аизИидае. Поскольку вершина раковины свисает вниз при 
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подъеме клаузилиид по субстратам, то менее узкая и, следовательно, более мас- 
сивная верхняя часть завитка иной формы могла бы оказаться в роли маховика 
при отклонении вершины раковины вправо или влево от вытянутого тела, за- 
трудняя сближение их осей. Поэтому хорошо выраженная веретеновидная фор- 
ма является более адаптированной к перемещению по вертикальным субстра- 
там, чем иные вариации веретеновидной и другая форма высокой раковины. 
Кроме того, сближение осей раковины и вытянутого тела при иной форме, чем 
хорошо выраженная веретеновидная, создавало бы большую нагрузку на клаузи- 
лий и отгого необходимость более длинной его лопасти, что невозможно при 
уменьшении ее длины относительно высоты более многооборотной раковины. 
Узкоконический завиток, часто обнаруживающий слегка вогнутый к оси рако- 
вины контур в его верхней части, облегчает также поддержание высокой и узкой 
раковины над вытянутым телом при перемещении клаузилиид по горизонталь- 
ным поверхностям. Здесь она поддерживается над телом, хотя и кратковременно 
(для удобного расположения раковины перед ее волочением), но с большим 
трудом, чем на вертикальных субстратах. Поэтому функционирование и лими- 
тированное положение лопасти клаузилия внутри последнего оборота способст- 
вует высокой адаптации раковины С! аизИидае к перемещению по вертикальным 
субстратам. 

Сужение формы раковины хотя и замедляет уменьшение длины лопасти 
клаузилия относительно высоты более многооборотной раковины, но утрачивает 
свою эффективность при высоком числе оборотов. Видовой максимум их числа 
связан с сужением раковины (рис. 14, 15), скоростью увеличения междушовного 
промежутка (рис. 17), условиями обитания (требует отдельного обсуждения) и 
особенностями в расположении элементов замыкательного аппарата. Так, пред- 
ставители рода Сосйойіпа имеют низко опущенные нижнюю и субколумелляр- 
ную пластинки (почти до базального края устья), что обусловливает большую 
длину лопасти клаузилия, чем у других видов (рис. 18). Однако низко опущен- 
ная субколумеллярная пластинка препятствует развитию глубокого базального 
желоба и вместе с ним — более многооборотной раковины, известной у других 
видов (рис. 12, 13). Несмотря на разное число оборотов, его максимум сопро- 
вождается почти одинаковым минимумом относительной длины лопасти клау- 
зилия (не менее 0,10—0,11 высоты раковины) у видов как с более малооборот- 
ной раковиной, так и с многооборотной (рис. 18). Очевидно, меньшая ее 
относительная длина является недостаточной для управления любой раковиной 
и соответствует числу оборотов, превышающему наблюдаемый его максимум. 
Самая многооборотная раковина СіІаџѕііійае (без закономерной деколляции) об- 
разована 15—16, реже 17—18 оборотами и известна среди немногих видов (рис. 2, 
7, 8). Судя по зависимости длины лопасти клаузилия и междушовного промежут- 
ка от числа оборотов (рис. 17), эти параметры отличаются не только скоростью 
увеличения у разных видов (см. уравнение регрессии), но и более близкими друг 
к другу величинами у вида с многооборотной раковиной, чем с малооборотной. 
Поэтому междушовный промежуток, который тоже уменьшается относительно 
высоты более многооборотной раковины (рис. 18), может быть недостаточным 
для образования минимально необходимой длины лопасти клаузилия (т. е. около 
0,10—0,11 высоты раковины), если число оборотов превышало бы наблюдаемый 
его максимум у раковины СІаџѕіііійае (15—16 и реже 17—18 об.). 

Проблема уменьшающейся длины лопасти клаузилия относительно высоты 
более многооборотной раковины преодолевается также благодаря особенностям 
таксономических групп СІаџѕііаае и даже некоторых особей, позволяющим уве- 
личивать или экономить место для лопасти внутри последнего оборота. Одну из 
этих особенностей представляет базальный желоб, характерный для раковины ви- 
дов продвинутых подсемейств СІаџѕііаае (Лихарев, 1962; Могаческ, 1978; 1979). 
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Рис. 18. Зависимость относительной величины междушовного промежутка предпоследнего (М Пһь/ВР ) 
и последнего оборотов (МПпс/ВР) от числа оборотов раковины, а также длины лопасти клаузилия 
(ДЛ/ВР ) от числа оборотов (ВР — высота раковины). 
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Рис. 19. Верхний рисунок — зависимость между относительной шириной оборотов (ШО/ВР) и их 
расстоянием от вершины раковины (РОВ/ВР) относительно высоты раковины (ВР). Нижние рисун- 
ки — изменение коэффициента корреляции вдоль раковины числа оборотов (ЧО) с шириной оборотов 
(ШО), их расстоянием от вершины раковины (РОВ) и междушовным промежутком (МП) у К. Л/оегапа 
и С. оғіпоѕіота. 
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Рис. 20. Верхний рисунок — зависимость между относительной шириной оборотов (ШО/ВР) и их 
расстоянием от вершины раковины (РОВ/ВР) относительно высоты раковины (ВР). Нижние рисун- 
ки — изменение коэффициента корреляции вдоль раковины числа оборотов (ЧО) с шириной оборотов 
(ШО), их расстоянием от вершины раковины (РОВ) и междушовным промежутком (МП) у С. дима и 
М. этассояа. 
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Базальный желоб обеспечивает прохождение ноги при вытягивании тела из 
устья и становится глубже по мере увеличения числа оборотов раковины. Ско- 
шенное устье (из-за оттянутой от оси раковины нижней части последнего обо- 
рота — рис. 2) имеют виды разных подсемейств (особенно, особи с более мно- 
гоборотной раковиной) и под углом располагает базальный желоб, который в 
данном случае занимает чуть меньше места под лопастью клаузилия, чем при 
обычном устье. Виды примитивных подсемейств С1аџѕіііаае (Могаческ, 1978) 
отличаются нижней и субколумеллярной пластинками, заканчивающимися на 
последнем обороте выше (на париетальной стенке устья), чем продвинутых (на 
колумеллярной стенке). Данное отличие связано с происхождением нижней 
пластинки (как субпариетальной), чаще сохраняющей исходное положение у 
видов примитивных подсемейств (Могазеск, 1982). У последних выше заканчи- 
вающаяся нижняя и субколумеллярная пластинки образуют меныпую длину 
ниши и соответственно лопасти клаузилия вдоль последнего оборота, чем у ви- 
дов продвинутых подсемейств. Менее длинная ниша и лопасть клаузилия в слу- 
чае самой многооборотной раковины (17—18 об.) у представителей примитив- 
ных подсемейств компенсируется узкоцилиндрической верхней частью завитка 
и близко расположенным от устья максимально широким оборотом (рис. 7). 
Самая многооборотная раковина у видов продвинутых подсемейств, обладая бо- 
лее длинной нишей и лопастью клаузилия, отличается максимально широким 
оборотом, расположенным дальше от устья (рис. 8). Проблема недостаточно 
длинной ниши и лопасти клаузилия у видов примитивных подсемейств (напри- 
мер, рода Гатийега) преодолевается также с помощью апострофного образова- 
ния устья, способствующего большему междушовному промежутку (над устьем) 
и вместе с ним также — большей длине лопасти клаузилия, чем при обычном 
образовании устья. Представители продвинутых подсемейств (в частности 
М. зтасШсояа) обнаруживают апострофное устье изредка и лишь среди отдель- 
ных особей, причем с более многооборотной раковиной (более 14—15 об.). Апо- 
строфное устье представляет собой начальную стадию размыкания последнего 
оборота. Значительное и полное его размыкание (т. е. появление зазора между 
ним и завитком) гораздо больше увеличивало бы междушовный промежуток над 
устьем, но препятствовало перемещению лопасти клаузилия из одного положе- 
ния в другое. Поэтому раковина С1аизИИдае не обнаруживает размыкания по- 
следнего оборота. Проблема недостаточно длинной ниши и лопасти клаузилия 
решается также деколляцией верхних оборотов, закономерной для раковины 
многих видов примитивных подсемейств. Деколляция должна значительно 
уменьшать нагрузку на клаузилий, как и необходимость его чрезмерно длинной 
лопасти и ниши для нее вдоль последнего оборота. 

Менее широкий последний оборот по сравнению с предпоследним иногда 
скрывается под отворотом устья в обычном положении раковины (т. е. устьем к 
наблюдателю), отчего ее форма выглядит башневидной, хотя в действительности 
является веретеновидной (рис. 3, 4). Поскольку менее широкий последний обо- 
рот обеспечивает функционирование лопасти клаузилия, то форма раковины 
СІаџѕШаае не может быть иной кроме веретеновидной. Однако это морфофунк- 
циональное ограничение исчезает по мере редукции клаузилия. Его редукция 
действительно влечет за собой изменение формы от веретеновидной до башне- 
видной, но имеет место в случае сравнительно широкой и малооборотной рако- 
вины, как правило, образуемой не более чем 9—10 оборотами (Лихарев, 1962; 
Могаѕіеск, 1971; 1972). Как отмечалось выше, это число оборотов связано со сла- 
бой корреляцией длины лопасти клаузилия с междушовным промежутком, боль- 
шим за счет меньшей ширины оборотов. Вместе с тем, слабая корреляция между 
ними служит лишь предпосылкой для изменения формы раковины от веретено- 
видной до башневидной. Дело в том, что клаузилий редуцируется только в усло- 
виях постоянно влажных местообитаний (Лихарев, 1962; Могаяеск, 1982). 
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Кроме того, редукция клаузилия наблюдается у одних представителей 
СІаиѕіпаае и не встречается у других, нередко обитающих совместно с первыми. 
При этом он редуцируется не у всех рас одного вида (Могазеск, 1982). Поскольку 
веретеновидная форма раковины отражает специализацию видов к подъему вверх 
по субстрату (Лихарев, 1962; Шилейко, 1984), то башневидная форма связывает 
их передвижение с вертикальными поверхностями меньше, чем веретеновидная 
(особенно, хорошо выраженная). Поэтому редукция клаузилия и вслед за ней из- 
менение формы раковины от веретеновидной до башневидной обусловлены не- 
достатком вертикальных субстратов лишь у некоторых видов или их отдельных 
рас в постоянно влажных местообитаниях. 

В западной Палеарктике редукция элементов замыкательного аппарата в 
основном известна среди некоторых видов Балканского региона и ближайшей 
территории. Здесь наблюдается высокая численность клаузилиид в биотопах и 
их большое таксономическое разнообразие (Могазеск, 1979), в том числе рода 
Ваеа. Поэтому Ва[еа регуегза (Ііппаеиѕ, 1758) — самый распространенный в Ев- 
ропе вид с полностью редуцированным замыкательным аппаратом — скорее 
всего является балканским и симпатрическим по происхождению (Могазеск, 
1982). Вероятно, редукция клаузилия и изменение формы раковины от верете- 
новидной до башневидной, обусловливающие симпатрическое формирование 
некоторых видов или их отдельных рас, стимулируются большим скоплением 
клаузилиид (как видов, так и их особей) и освоением свободных экологических 
ниш, непригодных для других видов СаизПидае с хорошо выраженной верете- 
новидной формой раковины. 

Высокая раковина у видов иных семейств управляется иначе, чем С]аи$1- 
Шаае, но часто тоже с помощью внутреннего армирования оборотов (Шилейко, 
1979, 1984; Суворов, 1993). При этом отсутствует какой-либо аналог клаузилия, 
тесно связывающий положение и функции элементов армирования между со- 
бой. Поэтому, в отличие от замыкательного аппарата СаизПидае, внутреннее 
армирование (например, Отосорійае ) занимает от нескольких нижних оборотов 
до одного из них либо полностью отсутствует. Вслед за его изменением форма 
раковины ОтосорИдае изменяется от шиловидной и веретеновидной до булаво- 
видной (т. е. с самым широким оборотом выше середины высоты раковины), 
конической и даже почти плоской. При этом число оборотов варьирует также 
широко (от 30—40 до 7—8 об.). Многооборотная раковина ОгосорНдае веретено- 
видной формы порой отличается от таковой клаузилиид также расположением 
самой широкой части посередине своей высоты, вследствие меньшей ширины 
нескольких нижних оборотов, армированных внутри. Некоторые виды разных 
семейств (в частности, рода Ріарйеға — 8їігерѓахійае; ВгасйуроаеИа, Суғахіѕ — 
Отосоріійае) (Жеп еї а1., 1959—1960) обнаруживают значительное и полное раз- 
мыкание последнего оборота и его вытягивание вдоль раковины (от частичного 
до почти полного), невозможные в случае С1Іаџѕіійае. Более многооборотная 
(до 20 об. и более), чем С1Іаиџѕшаае, раковина видов иных семейств (например, 
Меваѕріға — Меваѕрігійае, Но/оѕріға — Отосоріійае) отличается также менее узкой 
верхней частью завитка. Представители Сһопагіпійае имеют внутреннее армиро- 
вание только одного последнего оборота, как и С!аизИидае. Вместе с тем, форма 
раковины Сһопӣгіпіае изменяется от конической до веретеновидной. Поэтому 
иной вариант внутреннего армирования оборотов, в отличие от замыкательного 
аппарата С1Іаџѕі1ііаае, сопровождается разнообразием не только формы, но и все- 
го строения высокой раковины. 

Замыкательный аппарат С]аи$Иидае и другие варианты внутреннего армиро- 
вания оборотов у иных семейств представляют конхологический способ управ- 
ления высокой раковиной, тогда как виды Вишітіпаае (= Епійае) и некоторых 
других семейств, вследствие значительной и полной редукции во внутреннем 
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армировании оборотов, отличаются анатомическим способом управления. Вто- 
рой способ характеризуется разными формами раковины и в том числе верете- 
новидной, но последняя нередко встречается лишь среди отдельных видов и да- 
же их некоторых популяций (например, среди видов рода Вғерйи/орѕіѕ — Вий- 
тіпійае). Анатомический способ управления высокой раковиной считается 
эволюционно более продвинутым по сравнению с конхологическим (Шилейко, 
1984; Суворов, 1993). Вместе с тем представители Виітіпійае имеют менее мно- 
гооборотную и узкую раковину и, следовательно, являются менее специализи- 
рованными к передвижению по вертикальным субстратам, чем виды СЛаизИпаае, 
ОтосорИдае и некоторых иных семейств. Очевидно, структура замыкательного 
аппарата СачзИидае или внутреннего армирования нижних оборотов Огосор- 
падае и некоторых иных семейств, связанная со сложно дифференцированной 
колумеллярной арматурой, обеспечивает управление многооборотной и узкой ра- 
ковиной за счет более жесткой фиксации мускулатуры на последнем обороте и 
одновременно такого же более жесткого ее разделения на отдельные ветви (Ши- 
лейко, 1979; Суворов, 1991), чем в случае анатомического способа управления 
высокой раковиной. Поэтому конхологический способ управления многооборот- 
ной и узкой раковиной остается единственным у таксономических групп, самых 
специализированных к передвижению по вертикальным субстратам. 
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